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Die rezenten Vertreter der Blattläuse zeigen hinsichtlich ihres 
fortpflanzungsbiologischen Verhaltens die mannigfaltigsten Erschei- 
nungen, die man samt und sonders als abgeleitet betrachten darf. 
Der ursprüngliche Zustand, der nach MorDwILKo (1928) ein reiner 
Gonochorismus war, bei dem nur geflügelte Männchen und der 
Begattung bedürfende, geflügelte Weibchen auftraten, ist heute 
nirgends mehr vorhanden. Er ist ım Verlaufe der Phylogenese 
zunächst durch einen Generationswechsel, und zwar durch eine 
Heterogonie, ersetzt worden, indem ein Teil der Generationen, 
die während einer Saison auftreten, zur parthenogenetischen, ein- 
geschlechtlichen Fortpflanzung übergingen. Als Ursache hierfür 
dürfen wir das reichliche Nahrungsangebot dieser Pflanzensäftesau- 
ger ansehen. Die bisexuelle Fortpflanzung wurde schliesslich auf 
eine einzige Generation des Jahreszyklus beschränkt, welche das 
befruchtete sogenannte «Winterei» produziert, das als Resistenz- 
form zum Überstehen der kalten Jahreszeit in den gemässigten 
Breiten bestimmt ist. (Eine Ausnahme hiervon ist das befruchtete 
Ei der Adelgidae oder Tannenläuse, aus welchem bereits im Herbst 
‘die Junglarve schlüpft.) 

Als den einfachsten Modellfall eines Generationswechsels bei den 
Blattläusen dürfen wir die an Eichen lebende Zwerglaus Acan- 
thochermes quercus Kollar 1848 ansehen. Hier wechseln sich eine 


1 In Kürze wird eine ausführliche Behandlung des Blattlaus-Generations- 
wechsels in Buchform erscheinen. 
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bisexuelle und eine parthenogenetische Generation ab (phylo- 
genetisch handelt es sich allerdings um eine Sekundärprimitivität). 
In der Regel folgen aber mehrere parthenogenetische Generationen, 
ehe (am Ende der Saison) wieder eine bisexuelle auftritt. Dabei wird 
die aus dem befruchteten Ei hervorgehende Morphe zur Stamm- 
mutter, Fundatrix, aller folgenden parthenogenetischen Gene- 
rationen, deren Vertreter, wenn sie wieder parthenogenetisch sich 
fortpflanzende Tiere erzeugen, Virgines, wenn sie die Tiere der bi- 
sexuellen Generation hervorbringen, Sexuparae heissen. Die Zahl 
der Virgo-Generationen ist bei manchen Arten fixiert, bei anderen 
weitgehend von Umweltseinflüssen, vor allem von der Temperatur, 
abhängig. Ist die Nachkommenzahl bei umweltslabilen Arten sehr 
gross, dann unterscheidet man eine Erst- und eine Letztgeburten- 
reihe (first and last born generation series), indem man immer 
wieder die erst-, beziehungsweise letztgeborenen Tiere jeder Gene- 
ration zur Ermittlung der Generations-Zahl der Virgo-Morphe 
heranzieht. Bei primitiven Arten wiederholt sich auch die Morphe 
der Sexupara, indem sie hier keine reine, sondern eine sogenannte 
Virgino-Sexupara ist, die ausser den beiden Morphen der 
bisexuellen Generation, den Sexuales, auch Virgines und wie- 
der (Virgino-)Sexuparae hervorbringt. Die Generations-Zahl der 
Fundatrix und der Sexuales ist dagegen stets = 1. 

Hand in Hand mit der Vermehrung der parthenogenetischen 
Generationen geht in der Phylogenese der Blattlauszyklen die 
Tendenz zur Flügelrückbildung. Hierfür finden wir eine schöne 
Modellreihe unter den Callaphididae (Zierläusen). Flügelbesitz in 
allen Morphen ist nach MorpwırKo (1928) als ursprünglich, Flügel- 
verlust bei möglichst vielen Morphen und Generationen als stark 
abgeleitet anzusehen. Die in diesem Sinne primitivste Art ist Dre- 
panosiphon californicum Mordw. 1928, bei der noch sämtliche 
Morphen geflügelt sein können. Es folgen solche Arten, bei denen 
als einzige Morphe das Weibchen der Sexualis-Generation vom 
Flügelverlust betroffen wird, nachdem die Funktion der Ausbrei- 
tung der Art auf die parthenogenetischen Generationen übergegan- 
gen ist. Hierher gehören verschiedene Species aus den Unterfami- 
lien Phyllaphidinae und Callaphidinae, z.B. Chromaphis juglandicola 
(Kalt. 1843) Walk. 1870, die kleine Walnusslaus. (Die Männchen 
behielten die Flügel zum Aufsuchen der Weibchen noch länger; 
stets flügellos in beiden Morphen der Sexualis-Generation sind erst 
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die Zwergsexuales der höheren Aphidoidea, das heisst der Familien 
Pemphigidae, Adelgidae und Phylloxeridae.) Die nächste Stufe ist 
der Verlust der Beflügelung bei der Fundatrix, wobei alle Virgines 
und (Virgino-)Sexuparae noch geflügelt sind (Drepanosiphonini, 
Callaphidini, Myzocallidea und Eucallipterina, soweit nicht unter 
die vorherigen Stufen fallend). Erst dann tritt Flügelverlust auch 
bei den Virgines und Sexuparae auf. Einen Modellfall für eine phy- 
logenetisch besonders weit fortgeschrittene Art stellt Phyllaphis 
fagi (L. 1767), die Buchenzierlaus, dar, bei der Geflügelte nur noch 
in den beiden ersten Virgo-Generationen auftreten. Alle übrigen 
Generationen und Morphen, auch die Sexupara, sind flügellos (mit 
Ausnahme des Männchens). 

Ein gewisses Hindernis für die volle Entfaltung der Zyklen stellt 
bei baumbewohnenden Aphidoidea-Arten die sommerliche Abnahme 
derim Frühjahr im Siebröhrensaft reichlich vorhandenen geeigneten 
Nahrungsstoffe dar. Es entstehen kleinwüchsige Kümmerformen, 
sogenannte Aestivales, und es erfolgt eine Verminderung der 
Individuenzahl und eine Verlangsamung der Entwicklung. Gewisse 
Arten, wie z.B. manche Chaitophoridae oder Borstenläuse (Pert- 
phyllus, Chaetophoria), überbrücken die ungünstige sommerliche 
Periode durch Latenzlarven, sogenannte Aestivosistentes, 
bis im Herbst Nahrung wieder reichlicher vorhanden ist. Andere 
wählen die elegantere Lösung der Heterözie, des Wirtswechsels. 
Sie gehen für die warme Jahreszeit auf einen sogenannten Neben-. 
Zwischen- oder Sekundärwirt, meist eine krautige oder Graspflanze. 
über, wo sie vielfach unterirdisch leben und von wo im Herbst die 
Sexupara, beziehungsweise bei den Aphididae die Gynopara und das 
geflügelte Männchen, auf die Holzpflanze, den Haupt- oder Primär- 
wirt, zurückkehren. Der Wirtswechsel kann obligatorisch oder 
fakultativ sein. Im letzteren Falle bleibt ein Teil des Zyklus auf 
dem Hauptwirt bestehen und bildet hier Sexuales auch ohne Um- 
weg über den Zwischenwirt aus. Entstehen dabei nur Weibchen. so 
spricht man von partieller Spanandrie, während man un- 
ter echter Spanandrie die Erscheinung versteht. dass vom 
Nebenwirt nur Gynoparae auf den Hauptwirt zurückkehren (bei 
manchen Pineinae unter den Adelgidae) (MarcHar. 1911) und 
Männchen bei den betreffenden Arten völlig fehlen. 

Es kam nun im Verlauf der Evolution der Zyklen vor. dass 
gewisse Arten «zu zeitig» zum Wirtswechsel übergingen (Morp- 
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WILKO, 1935), d.h. ehe sich ihr Zyklus auf dem Hauptwirt völlig 
stabilisiert hatte (Neanoecia spp., Paranoecia pskowica [Mordw. 
1916] unter den Tähelaxidae [Maskenläusen], manche Aphididae 
[Röhrenläuse]). Diesen Arten gelang es, auch die Sexualis-Genera- 
tion und die Morphe der Fundatrix mit auf ihren ehemaligen Neben- 
wirt herüberzuziehen, d.h. auf eine Pflanze, die von anderen Arten 
der gleichen Blattlausgruppe heute noch als Nebenwirt benützt 
wird. Es geriet dadurch die alte BLocumMannsche Hauptwirts- 
Definition von 1889 ins Wanken, die besagte, dass bisexuelle Fort- 
pflanzung nur am Hauptwirt stattfinde. Durch die neue Situation, 
dass auch am Nebenwirt bisexuelle Fortpflanzung vorkommt, 
erwies sich eine neue Terminologie für den A phidoidea-Generations- 
und Wirtswechsel als dringend nötig, und ich schlug eine solche auf 
dem 12. Internationalen Entomologenkongress 1964 ın London 
vor, welche darauf basiert, dass alle Morphen am Hauptwirt unter 
den Oberbegriff der Civis, alle Morphen am Nebenwirt unter 
den Oberbegriff der Exsulis gestellt werden. Die Begriffe Fun- 
datrix, Virgo, Sexupara und Sexuales werden in je ein alternatives 
Begriffspaar aufgelöst: Civis-Fundatrix — Exsulis-Fundatrix, 
Civis-Virgo — Exsulis-Virgo, etc. Diese Terminologie hat den 
Vorteil, für alle Erscheinungsformen des Blattlaus-Generations- 
wechsels anwendbar zu sein. Nur bei Subheterözie, der Vor- 
stufe des Wirtswechsels, die bei einigen Lachnidae (Baumläusen), 
Aphididae (Röhrenläusen) und der Reblaus, Viteus vitifolii (Fitch 
1855) Shim. 1867, vorkommt, ersetze ich den Begriff der Exsulis durch 
den der Proéxsulis. Die Proéxsules leben auf der gleichen Wirts- 
pflanze wie die Cives, allerdings an einem anderen Ort (in der Regel 
an den Wurzeln), und man spricht hier von Platzwechsel. Die herbst- 
liche Rückkehr vom Ort der Proéxsules zu dem der Cives wird ent- 
weder von derSexupara oder aber erst von den Sexuales durchgeführt. 

Die auf dem Nebenwirt mit Generationswechsel existierenden 
Arten bezeichnet man als holozyklische Paramonözier. Para- 
monözier sınd Formen, welche über einen Wirtswechsel sekundär 
zu einer nichtwirtswechselnden Lebensweise übergegangen sind. 
Primär nichtwirtswechselnde Arten heissen Eumonözier, wenn 
sie stark polyphag (und holozyklisch) sind, auch Polyözier (REMAU- 
DIERE, 1953). In der Praxis ist es oft recht schwierig zu determi- 
nieren, ob man Eu- oder Paramonözier vor sich hat. Nach der 
Definition Remaupreres sind Eumonözier Arten «appartenant à 
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des genres ou tribus dont aucune espéce n’effectue de changement 
d’höte». Vice versa liegt nach den Ansichten dieses Autors Para- 
monözie dann vor, wenn im gleichen Genus oder Tribus neben 
monözischen auch wirtswechselnde Arten vorhanden sind (und 
zwar in der Mehrzahl). Letztere Meinung ist allerdings für die 
holozyklischen Hauptwirts-Monözier einzelner Familien angefoch- 
ten worden, wie z.B. für die der Thelaxidae (Maskenläuse) und der 
Pemphigidae (Blasenläuse) (Hormaphis shulliana CB. 1952: Pem- 
phigus spirothecae Pass. 1860). Es kann sich bei den monözischen 
Geschwister-Arten von Heteröziern auf dem Hauptwirt (vor allem 
wenn dieser einer phylogenetisch alten Pflanzenfamilie angehört) 
ja auch um eine Primär-Monözie handeln, aus der erst sekundär 
Wirtswechsel hervorging, wobei sich die ursprünglich monözischen 
Arten zum Teil erhielten. Das schliesst aber nicht aus, dass Para- 
monözie auch am Hauptwirt existiert, nur bedarf es stets diffiziler 
Einzeluntersuchungen, welcher Art der Monözie bei einer bestimm- 
ten Species oder Gruppe gerade vorliegt. Bei Aphis viburni Scop. 
1767, der schwarzen Schneeballaus, z.B. ist holozyklische Para- 
monözie nach JaniscH (1926) dadurch erwiesen, dass neben 
ungeflügelten Virgino-Sexuparae auch noch gynoparenähnliche 
Herbstgeflügelte auftreten, die ausserdem Sexualis-\Veibchen mit 
verdickten Hintertibien gebären, welch letztere in der Regel sonst 
nur bei wirtswechselnden Aphis-Arten vorkommen. 

Der letzte Schritt in der Evolution der Blattlaus-Fortpflan- 
zungsbiologie ist die vollständige Unterdrückung der bisexuellen 
Vermehrung und die Schaffung rein parthenogenetischer, anho- 
lozyklischer Arten. Die Loslösung dieser Geschwister- oder 
Parallel-Arten von holozyklischen Arten beginnt in Form der 
sogenannten Parazyklie, indem sich parthenogenetische Gene- 
rationen, vor allem auf dem Nebenwirt, in einigen Fällen aber auch 
auf dem Hauptwirt, unabhängig von der Winterei-Bildung weiter 
erhalten und vermehren, wobei der Winter oft im Larvenstadium 
und sehr häufig unterirdisch überstanden wird. Aus solchen para- 
-zyklischen Nebenreihen oder Parallelreihen, die von Zeit zu Zeit 
wieder in den Holozyklus einmiinden, entstehen anholozyklische 
Arten, indem im Herbst allmählich immer weniger Sexuparae 
erzeugt werden.! Als Beispiel sei die Rüsternblasenlaus. Byrsocrypta 


1 In begrenzten Fällen (Pineinae) auch, indem durch Spanandrie das 
Auftreten von Männchen unterdrückt wird. 
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ulmi (L. 1758) Hal. 1838, erwähnt, bei der ZwöLrer (1958) in 
seinem Untersuchungsgebiet (Süddeutschland) im Herbst nur in 8 
von 48 Populationen Sexuparae feststellte. Ein anderes berühmtes 
Beispiel für die in der Gegenwart zu beobachtende Entstehung einer 
anholozyklischen oder Parallel-Art ist die grüne Pfirsichblattlaus, 
Myzodes persicae (Sulz. 1776) Mordw. 1921 (Untersuchungen von 
MÜLLER, 1954, und anderen). In ähnlicher Weise dürften auch die 
rezent nur noch als Anholozyklier vorliegenden Arten entstanden 
sein, und es ist vor allem das Verdienst MorpwıLkos (1935), erst- 
malig auf Zusammenhänge zwischen Anholozykliern und Holo- 
zykliern hingewiesen zu haben (bei den Fordinae). Nach STEFFAN 
(1963) ist die primäre Ursache der Anholozyklie eine genetische, 
nämlich «die Änderung des Erbgefüges bestimmter Populationen 
der heterogenetisch holozyklischen Ausgangsarten», wobei durch 
Mutationen bestimmte Generationen, darunter natürlich die 
bisexuelle, ausfallen sollen. Verschwindet dazu noch im Verlaufe 
der Erdgeschichte in einer bestimmten Gegend die Wirtspflanze 
der Sexuales (z.B. die Anacardiaceae bei den Fordinae), dann hat 
der Restzyklus einen besonders grossen Selektionswert. Allerdings 
setzt in den gemässigten Klimaten der Winter der parthenogene- 
tischen Fortpflanzung einen Grenzpunkt, und hier können sich in 
der Regel nur unterirdisch oder sonstwie geschützt lebende Blatt- 
läuse dauernd parthenogenetisch halten. Anders ist das in den 
Tropen und Subtropen, wo ja erstens ein reichliches Nahrungs- 
angebot vorhanden ist und zweitens eine Kälteresistenzform in 
Gestalt des Wintereies überflüssig wird. 

Die Anholozyklier sollten vom fortpflanzungsphysiologischen 
Gesichtspunkt nach experimenteller Prüfung, ob sie wirklich unter 
keinen Umständen mehr in den Zyklus einer holozyklischen Art 
einmünden können, stets als selbständige Arten angesehen werden 
und mit ihren holozyklischen Stammarten (soweit noch vorhanden) 
in Artenkreise zusammengefasst werden. In vorbildlicher Weise ist 
dies von STEFFAN (1961) bei einigen Adelgidae durchgeführt wor- 
den, nachdem schon 1900 CHuoLopKkoWwskıJ gefordert hatte, «dass 
die zu einer Art gehörenden Individuen einen gleichen biologischen 
Cyclus haben sollen», da «das morphologische Kriterium des 
Species-Begriffes an sich allein unzureichend ist und durch ein 
biologisches Kriterium vervollständigt werden muss». CHOLOD- 
KOWSKIJ schuf in diesem Zusammenhang den Begriff der «Species 
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sorores» (Schwester-Arten). Eine der künftigen Aufgaben der 
Aphidologen wird es sein, hier weitere Ordnung zu schaffen. 

Als Abschluss seien die dargelegten Grundzüge der Evolution 
der Fortpflanzungsweise bei den Aphidoidea nochmals schematisch 
dargestellt (Abb. 1). 


ZUSAMMENFASSUNG 


Es wird eine Übersicht über die verschiedenen Erscheinungsfor- 
men der zum Teil recht komplizierten zyklischen Fortpflanzung der 
Blattläuse gegeben. Aus einer ursprünglich reinen Bisexualität 
entwickelte sich zunächst eine Heterogonie, wobei immer mehr 
parthenogenetische Generationen eingeschaltet wurden. Aus ernäh- 
rungsphysiologischen Gründen wurden dann die an Holzgewächsen 
lebenden Arten zum Teil heterözisch, wirtswechselnd, wobei es 
schliesslich einigen gelang, alle Morphen auf den Neben-, Zwischen- 
oder Sekundärwirt herüberzuziehen. Im letzteren Falle entstanden 
holozyklische, sekundär nichtwirtswechselnde (paramonözische) 
Arten am Nebenwirt. Dadurch erwies sich eine neue Terminologie 
für die Biologie des A phidoidea-Generationswechsels als notwendig, 
wie sie vom Autor 1964 vorgeschlagen wurde. Die letzte Evolutions- 
stufe, die völlige Ausschaltung der bisexuellen Fortpflanzung, das 
heisst die Schaffung anholozyklischer Arten, wird über das Stadium 
der Parazyklie erreicht und ist zum Teil schon realisiert, zum Teil 
«in statu nascendi» zu beobachten. 


RESUME 


L’exposé présente un apercu des différentes modalités de la 
reproduction cyclique, parfois si compliquée des pucerons. Avec 
Pintercalation de plus en plus fréquente de générations parthéno- 
génétiques, la pure bisexualité régnant a l’origine se transforma 
d’abord en hétérogonie. Par l’effet de facteurs de la nutrition, une 
partie des especes vivant sur des plantes ligneuses devinrent, par 
la suite, hétéroeciques, changeant d'hôte, quelques-unes d’entre 
elles finissant par transférer toutes leurs morphes sur l’höte secon- 
daire ou intermédiaire. Dans ce dernier cas, il en résulta des 
espèces paramonceciques holocycliques sur l'hôte intermédiaire. 
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Pour rendre compte de cette situation, une nouvelle terminologie 
propre à decrire les divers types de reproduction cyclique chez les 
Aphidoidea a paru necessaire. Elle fut proposée par l’auteur en 1964. 
Le dernier degré de l’évolution, qui est l’elimination totale de la 
reproduction bisexuelle, donc la formation d’especes anholocy- 
cliques, n'est atteint qu’en passant par l'étape de la paracyclie. 
Dans certains cas on peut observer cette &volution «in statu nas- 
cendi», dans d’autres elle a atteint son terme final. 


SUMMARY 


The report outlines the different forms of the sometimes quite 
complicated cyclic reproduction of aphids. The originally pure 
bisexuality at first developed to heterogony with more and more 
parthenogenetic generations intervening. Due to nutritional fac- 
tors, the species living on wood-plants then became in parts heteroe- 
cious, host-changing, some of them finally having all their morphes 
living on the secondary or intermediate host. In this last case 
holocyclic, secondarily not host-changing (paramoncecious) species 
resulted on the intermediate host. By this situation a new ter- 
minology for the biology of cyclic reproduction of the Aphidoidea 
proved to be necessary, and the author proposed one in 1964. The 
ultimate degree of evolution, which is the absolute elimination of 
bisexual reproduction, i.e. the creation of anholocyclic species, is 
realized by going through the stage of paracycly and is already 
being found fully accomplished as well as «in statu nascendi». 
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No 25, M. Lüscher und R. Leuthold, Bern. — Uber die 
hormonale Beeinflussung des respiratorischen Stoff- 
wechsels bei der Sehabe Leucophaea maderae (F.). 1 
(Avec 1 figure dans le texte.) 


Abteilung fiir Zoophysiologie, Zoologisches Institut der Universitat Bern. 


Der stimulierende Einfluss der Corpora allata auf den respira- 
torischen Stoffwechsel bei Insekten ist noch immer umstritten. So 
wird z.B. neuerdings von SiAma (1964) die durch Implantation 


1 Durcheeführt mit Hilfe eines Forschungskredits des Schweizerischen 
Nationalfonds. 


